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RESUMEN
Si bien el problema de la forma ha sido el explanandum clásico de la evo-devo, frente al én-
fasis neodarwinista en la adaptación, en los últimos años un número creciente de autores ha 
reivindicado la incorporación del problema de la función en la perspectiva ontogenética de la 
evolución. Tras abordar los distintos modos en los que la evo-devo actual investiga la dimen-
sión funcional de la evolución, defendemos que la distancia teórica entre la Síntesis Moderna 
y la ‘Síntesis Extendida’ no puede interpretarse en términos de la dialéctica Forma/Función. 
Al contrario: la ‘evo-devo funcional’ implica una radical reconceptuación de las funciones y 
plantea formas de síntesis alternativas con la teoría sintética.
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ABSTRACT
Although the problem of form has been the classical explanandum of evo-devo vs. the Darwinist 
emphasis on adaptation, in the last years the problem of function has joined evo-devo’s agenda. 
After examining the various ways in which contemporary evo-devo deals with the functional 
dimension of evolution, I will argue that the theoretical distance between the Modern Synthesis 
and evo-devo cannot be interpreted as a dialectics between Form and Function. On the contrary: 
the new ‘functional evo-devo’ implies a radical reconceptualisation of the concept of function 
and opens new ways of synthesis with the Modern Synthesis. 
* Este trabajo recoge parte del contenido del capítulo 3 de mi tesis doctoral (Nuño de La Rosa 2012).
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I. IntroduccIón
frente Al AdAptAcIonIsmo neodArwInIstA1, el problema de la forma ha sido 
el principal explanadum de la biología evolutiva del desarrollo. Rebelándose 
contra la exclusión de la morfología y la embriología de la Síntesis Moderna 
(Love y Raff 2003), la evo-devo se propuso investigar los mecanismos onto-
genéticos que constriñen la generación de las formas al margen de su valor 
adaptativo. En este nuevo marco teórico, la lógica del morfoespacio revelada 
por las homologías, las novedades morfológicas o los planes corporales debía 
explicarse atendiendo a la lógica del desarrollo (Alberch 1980). 
El ‘espíritu morfológico’ de la evo-devo tiene, no obstante, raíces más pro-
fundas que la mera reactividad ante el ‘panseleccionismo’ neodarwinista. Tanto 
la morfología evolucionista como la biología del desarrollo, las dos grandes 
disciplinas que convergieron en la fundación de la evo-devo, se habían dedicado 
fundamentalmente al estudio de la forma pura. Por un lado, la embriología se 
había centrado históricamente en comprender la generación de las estructuras 
y no de las funciones, una tendencia que continuó a lo largo del siglo XX, tan-
to en la investigación genética de la morfogénesis (Carroll 2005, p. 11) como 
en el estudio de los mecanismos responsables de la formación de patrones 
(Salazar-Ciudad	et al.	2003).	Cuando	en	los	ochenta	la	evolución	comienza	a	
contemplarse desde la perspectiva del desarrollo, esta histórica desconexión 
entre	la	fisiología	y	la	embriología	contribuyó	a	reforzar	la	investigación	de	las	
constricciones del desarrollo como constricciones sobre la forma (Amundson 
1994). Por otro lado, el acento de la evo-devo en la ‘forma pura’, divorciada de 
la función y del entorno ecológico, se remonta a la morfología evolucionista 
decimonónica. La elegante solución que ofreciera el Origen a los problemas 
de la morfología permitió que la morfología pura se convirtiera rápidamente 
al evolucionismo. La relativa separación entre las teorías del origen común y 
la selección natural permitió que la anatomía y la embriología comparadas 
conservaran	la	definición	de	sus	conceptos	básicos	y	la	metodología	para	el	
1  Como denunciaran célebremente Gould y Lewontin (1979), la concepción molecular de 
la variación como arbitraria e isotrópica que asumiera la teoría sintética sugería que la selección 
producía	soluciones	óptimas	en	un	sentido	ingenieril,	optimizando	cada	rasgo	para	realizar	las	
funciones que conferirían una aptitud máxima al organismo. 
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establecimiento de las relaciones morfológicas. Puesto que la unidad estructural 
y la diversidad adaptativa respondían a causalidades independientes (a saber: la 
comunidad de descendencia y la selección natural), la morfología evolucionista 
pudo	limitarse	a	caracterizar	las	correspondencias	morfológicas,	ignorando	los	
mecanismos	adaptativos	responsables	de	las	variaciones	específicas.
Desde la década de los setenta, la evo-devo se ha propuesto recuperar el 
programa de investigación de la morfología evolucionista desde una perspectiva 
mecanicista. El problema de la forma vuelve a aparecer, así, como principal 
explanandum	de	la	biología	evolucionista,	pero	en	lugar	de	utilizar	las	relaciones	
morfológicas	como	evidencia	para	reconstruir	relaciones	filogenéticas,	la	evo-
devo aspira a comprender las causas ontogenéticas de la evolución morfológica. 
Este	énfasis	en	la	forma	ha	llevado	a	interpretar	el	conflicto	entre	la	evo-devo	y	
la Síntesis Moderna en el marco de la dialéctica conceptual entre forma y fun-
ción,	una	disyuntiva	que	ciertos	autores	han	utilizado	también	para	reconstruir	
la historia de la biología. En este sentido, Amundson (1998) ha reivindicado la 
dialéctica Forma/Función para conceptuar las ‘cosmovisiones’ de la biología 
que	se	enfrentaron	tanto	en	el	siglo	XIX	(la	anatomía	fisiológica	de	Cuvier	vs.	
la morfología pura de Geoffroy) como en la biología contemporánea (el adap-
tacionismo darwinista vs. el estructuralismo de la evo-devo). 
Sin duda, las diferencias entre la evo-devo y la Síntesis Moderna pueden 
interpretarse	(en	parte)	en	el	marco	del	conflicto	entre	forma	y	función.	Sin	
embargo, como argumentaremos a lo largo de este artículo, existen dos gran-
des	razones	que	nos	obligan	a	matizar	 radicalmente	esta	 lectura.	En	primer	
lugar, si en lugar de limitarnos a contraponer los programas de investigación 
de la teoría sintética y la evo-devo, atendemos a la heterogeneidad de la propia 
evo-devo, nos encontramos con que la dialéctica Forma/Función aparece como 
una tensión interna a la nueva síntesis entre evolución y desarrollo. Y es que 
si	bien	la	mayor	parte	de	los	biólogos	evolutivos	del	desarrollo	ha	enfatizado	
la perspectiva estructuralista de la evolución, ciertos autores han reclamado 
también la investigación de las funciones desde una perspectiva ontogenética, 
apostando	por	una	“evo-devo	 funcional”	 (Breuker	 et	 al.	 2006).	En	 segundo	
lugar, hemos de tener en cuenta que el concepto de función no es unívoco en la 
biología	evolutiva:	si	en	el	darwinismo	la	función	se	identifica	con	la	adaptación	
ecológica y resulta de una dinámica externa a los propios organismos, el apego 
a	los	principios	constructivos	que	rigen	la	organización	de	los	seres	vivos	ha	
orientado la investigación morfológica de las funciones en una dirección muy 
distinta. En este sentido, creemos que ni el pasado ni el presente de la biología 
pueden	analizarse	en	torno	a	la	dicotomía	Forma/Función	o	estructuralismo/
funcionalismo, pues las nociones de función que se han manejado en la tra-
dición morfológica, incluyendo a la evo-devo, son muy distintas del concepto 
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adaptacionista articulado en la tradición darwinista (Etxeberria y Nuño de la 
Rosa 2009). 
Dedicamos este ensayo a examinar el problema de la función en la evo-devo 
contemporánea, teniendo en cuenta la raigambre histórica de esta problemática. 
Con	tal	fin,	distinguimos	tres	modos	en	los	que	la	evo-devo	investiga	la	dimen-
sión funcional de la evolución morfológica: (1) la relación entre la actividad y la 
adaptación de las partes, (2) la adaptabilidad ligada a la plasticidad ontogenética, 
y (3) la integración funcional de las estructuras orgánicas y sus consecuencias 
para	la	dinámica	evolutiva.	A	la	luz	de	los	desarrollos	de	esta	nueva	‘evo-devo	
funcional’, defenderemos que la distancia teórica entre la teoría sintética de la 
evolución y la evo-devo no puede interpretarse ya en términos de dos progra-
mas de investigación dirigidos a los distintos explananda de la función y de la 
forma, respectivamente. Desde nuestra perspectiva, la evo-devo de las funciones 
implica una radical reconceptuación de la noción de función biológica (como 
actividad	y	como	organización)	que,	a	su	vez,	plantea	nuevas	formas	de	síntesis	
entre la evo-devo y la genética de poblaciones.
II. lA ActIVIdAd de lAs pArtes
Cuando en la práctica biológica se atribuye una función a un rasgo, la noción 
de ‘función’ puede hacer referencia, o bien a ‘lo que hace’ (la función como ac-
tividad), o bien a aquello ‘para lo que se usa’ (el rol biológico o la función como 
uso) (Bock y von Wahlert 1965). La locomoción, por ejemplo, es la función de 
las extremidades de los vertebrados terrestres, que tiene asociados distintos roles, 
como huir de un predador o moverse hacia una fuente de comida. Partiendo de la 
célebre	distinción	de	Mayr	(1961)	entre	causas	próximas	y	últimas,	los	filósofos	
de la biología suelen asociar ambos conceptos de función a ámbitos disciplinarios 
distintos: el ‘rol biológico’ a la biología evolucionista (pues el uso de un rasgo 
le	confiere	el	valor	adaptativo	por	el	cual	fue	seleccionado),	y	la	‘actividad’	a	la	
fisiología	(Amundson	y	Lauder	1994,	Wouters	2005,	Love	2007).	
Sin embargo, la importancia de la noción de actividad y su vinculación con 
el concepto de rol biológico en el contexto de la evo-devo demuestra que este 
dualismo	epistemológico	es	incapaz	de	capturar	la	heterogeneidad	semántica	
de la noción de función en la práctica biológica y, en particular, en la biología 
evolucionista (Wouters 2005). 
Por un lado, en la tradición morfológica la investigación de las funciones 
ha	estado	siempre	asociada	a	la	caracterización	estructural	de	las	partes.	En	la	




Wahlert 1965, Bock 1980, Bock 1988, Bock 1994). Por ejemplo, el rol biológico 
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de la mandíbula vertebrada (el rol predatorio de cierta especie en un entorno 
ecológico) se examina en virtud de las capacidades biomecánicas asociadas 
a	 la	 forma	mandibular.	En	este	marco	 teórico,	 la	evo-devo	ha	comenzado	a	
investigar las consecuencias evolutivas que se derivan de las diferencias en la 
regulación	ontogenética	de	la	actividad	y,	por	lo	tanto,	de	la	eficacia	en	el	des-
empeño de sus funciones, de ciertos rasgos (Breuker et al. 2006). Continuando 
con nuestro ejemplo: ¿cómo los genes implicados en el desarrollo de la forma 
mandibular regulan la biomecánica del movimiento de la mandíbula?, ¿y cómo 
las diferencias individuales entre ellos dan lugar a diferencias adaptativas que 
pueden determinar la dinámica evolutiva? (Albertson et al. 2005) 
Por otro lado, la biología del desarrollo ha revelado cómo el propio ejercicio 
de las actividades orgánicas puede determinar la forma de ciertas partes. Es el 
caso de la dependencia de la estructura de las venas de su uso por la circulación, 
la correlación entre la dieta y el desarrollo del intestino o el codesarrollo de la 
extremidad vertebrada y ciertas partes del sistema nervioso (Michel y Moore 
1995,	pp.	298–299).	Las	consecuencias	teóricas	de	este	tipo	de	adaptación	fisio-
lógica para la biología evolucionista vuelven a poner en evidencia el atomismo 
adaptacionista:	 la	optimización	de	 ciertas	 estructuras	podría	 resultar,	 no	de	
un proceso de ‘perfeccionamiento’ selectivo, sino de un proceso autónomo de 
adaptación.
Tanto en el estudio del efecto formativo de las actividades orgánicas como 
en la investigación de la variación del desarrollo asociada al rendimiento de 
las actividades orgánicas, la noción de actividad juega un rol central en la ex-
plicación de fenómenos evolutivos. 
III. AdAptAbIlIdAd y plAstIcIdAd ontogenétIcA
La plasticidad ontogenética es otra de las cuestiones que ha favorecido la 
irrupción del problema de la función en el programa de investigación de la evo-
devo. La llamada ‘ecología del desarrollo’ ha demostrado que las interacciones 
ambientales con los procesos ontogenéticos pueden ser responsables de cambios 
adaptativos tales como ciertas adaptaciones estacionales, cambios morfológicos 
que permiten escapar de los depredadores, la determinación de las castas en 
insectos	dependiendo	de	la	dieta	o	la	especificación	del	sexo	en	función	de	la	
temperatura (Gilbert 2004). 
La integración del estudio de la interacción de los sistemas ontogenéticos 
con el ambiente y sus consecuencias para la dinámica adaptativa ha dado lugar 
a la fundación de una nueva disciplina, la ecología evolutiva del desarrollo, 
que extiende más allá de las fronteras del organismo la agenda de la evo-devo 
(Gilbert y Epel 2008). Y es que si bien el carácter no hereditario de las ‘adap-
taciones directas’ al ambiente las excluyó de la teoría evolutiva moderna, hoy 
se	reconocen	diversos	modos	en	los	que	las	modificaciones	posibilitadas	por	la	
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plasticidad del desarrollo pueden heredarse. A lo largo de varias generaciones, 
tales	 variaciones	 pueden	 estabilizarse	mediante	mecanismos	de	 integración	
genética: a través de sus ‘normas de reacción’ adaptativas, el organismo puede 
alterar su fenotipo sin necesidad de crear variación de novo y posteriormente 
acumular cambios genéticos que estabilicen alternativas morfológicas latentes 
(West-Eberhard 2003). En este contexto teórico, los organismos se interpretan 
como	sistemas	funcionales	cuya	flexibilidad	ante	los	cambios	ambientales	pro-
vee a la selección de un mayor espectro de fenotipos sobre los que actuar. Los 
sistemas de desarrollo facilitan, así, la evolución adaptativa, dando cuenta de 
la ‘evolucionabilidad’. En este sentido, la evo-devo reconoce que la selección 
debería favorecer aquellos sistemas generativos que aumenten el potencial 
evolutivo de sus portadores, lo cual transforma radicalmente la propia concep-
tuación de la selección natural, que deja de ser, exclusivamente, un mecanismo 
productor de adaptaciones. Este nuevo nivel de selección, que «no actúa ni sobre 
el fenotipo ni sobre el genotipo, sino sobre las propiedades emergentes de los 
sistemas	ontogenéticos»	(Alberch	1991),	se	concibe	como	un	proceso	que,	al	
promover la capacidad de evolucionar, selecciona mecanismos generadores de 
adaptabilidad (es decir, de variación no letal) que hacen que la propia evolución 
sea posible. 
IV. lA orgAnIzAcIón de lAs totAlIdAdes orgánIcAs:
modulArIdAd e IntegrAcIón
Los	organismos	 son,	 a	 la	 vez,	 sistemas	modulares	 (consisten	 en	partes	
reconocibles porque están integradas internamente y son relativamente inde-
pendientes de las otras) e integrados (las conexiones entre estos módulos no 
son simétricas, sino que unos partes están más conectados que otros). Si bien la 
evo-devo	ha	interpretado	ambas	dimensiones	de	la	organización	biológica	desde	
una perspectiva esencialmente morfológica, ciertos autores han examinado la 
modularidad y la integración en un sentido funcional. 
Si bien la modularidad suele interpretarse como resultado de la conec-
tividad	espacial	de	 las	partes,	 la	 individualidad	de	 las	partes	se	ha	definido	
también en virtud de diferentes tipos de interacciones, como las correlaciones 
funcionales u ontogenéticas (Klingenberg 2004), y algunos autores han tratado 
de comprender cómo se relacionan los diferentes tipos de módulos. El hecho 
de que los módulos ontogenéticos sean autónomos en su desarrollo y de que 
los módulos funcionales sean también independientes de otros rasgos en sus 
efectos	adaptativos	permitiría	una	adaptación	rápida	y	específica	a	condicio-
nes ambientales cambiantes (Wagner 1989). En este sentido, en la evo-devo la 
construcción modular de los animales no sólo se concibe como un factum que 
ha de explicarse desde la perspectiva del desarrollo, sino que aparece también 
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como uno de los principales factores de adaptabilidad que posibilitan el cambio 
evolutivo. 
Al igual que la modularidad, la integración fenotípica se ha abordado tanto 
desde una perspectiva estructural como funcional. En el primer caso, con un 
espíritu similar al de la morfología teórica, uno de los grandes objetivos de la 
evo-devo ha consistido en desvelar las reglas ontogenéticas que permiten cons-
truir los grandes planes corporales. En el segundo, la integración fenotípica se 
ha interpretado en términos de subordinación funcional. En este contexto, la 
función se comprende como una «integración entre las partes tal que el todo 
‘funcione’	en	el	sentido	de	mantener	la	integridad	del	organismo»	(Rasskin-
Gutman 2003). 
La anatomía comparada de Georges Cuvier fue el primer programa de 
investigación	que	se	propuso	investigar	la	diversidad	morfológica	a	la	luz	de	la	
idea kantiana de organización.2 En este marco teórico, la subordinación jerár-
quica de las partes animales revela que no todas ellas tienen el mismo valor, 
sino que su importancia depende precisamente de la función que desempeñan 
en la totalidad orgánica. Así, el ‘principio de la subordinación de caracteres’ 
explica que las estructuras a las cuales el resto está subordinado (como la mé-
dula espinal) sean las más constantes y su transformación implique la drástica 
transformación de las demás, mientras cuanto menos importantes son las partes, 
la variación se incrementa exponencialmente. 
El	concepto	de	función	como	organización	que	articula	la	perspectiva	cu-
veriana de las condiciones de existencia es, por tanto, muy distinto, de la noción 
darwinista de adaptación ecológica (Etxeberria y Nuño de la Rosa 2009). La 
noción	de	organización,	definida	en	el	contexto	de	la	anatomía	fisiológica,	es	un	
concepto inmanente de función que, al dirigir la mirada a las dependencias inter-
nas que regulan las relaciones entre las partes animales, permite comprender las 
semejanzas	entre	las	especies	que	comparten	un	mismo	plan	de	organización.	La	
noción de adaptación, sin embargo, se nutre de los interrogantes característicos 
de disciplinas muy distintas (la sistemática y la recién fundada biogeografía) que 
enfatizan	las	peculiaridades	de	los	organismos	y	la	forma	en	que	las	especies	
difieren	en	relación	a	sus	entornos	particulares	y	sus	modos	de	vida.3 
2  La noción de función como organización se remonta a la discusión kantiana del 




orgánica a la que pertenecen (Kant 1973, § 65). 
3  En este sentido, y si bien Darwin sostiene en el Origen que la teoría de la selección 
natural permitía explicar la adaptación de los organismos a sus condiciones de existencia, en 
realidad	este	término	había	sido	completamente	redefinido.	Como	ha	subrayado	Caponi	(2011),	
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Las resistencias de Cuvier a aceptar la evolución de las especies, la focali-
zación	de	la	morfología	evolucionista	en	el	problema	de	la	Forma,	y	la	reduc-
ción sintética de la noción de función a la adaptación ecológica explican que el 
enfoque	cuveriano	de	los	planes	de	organización	no	se	integrase	en	la	biología	
evolucionista. Si bien autores como Schmalhausen continuaron recordando el 
rol jugado por la integración funcional en el proceso evolutivo, hasta los años 
ochenta	no	empezó	a	recuperarse	la	perspectiva	organicista	de	los	sistemas	vivos	
en el marco de la morfología funcional (Arnold et al. 1989). No obstante, fue la 
teoría sistémica de Rupert Riedl (1978) la obra clave que permitió incorporar la 
integración funcional de las partes en la investigación del origen y la estabilidad 
evolutiva de la forma desde la perspectiva del desarrollo. Según el concepto 
de ‘carga’ (burden), la probabilidad de que un carácter evolucione depende 
del número e importancia de las funciones y caracteres que dependen de él 
(Wagner y Laubichler 2004). A lo largo de la evolución, la carga de un carácter 
puede aumentar, volviéndolo prácticamente invariable, como los caracteres de 
los planes corporales, o decrecer hasta el extremo de hacerlo desaparecer. La 
columna vertebral, por ejemplo, está altamente constreñida dada su importancia 
en	conferir	soporte	y	flexibilidad	a	los	sistemas	nervioso	y	vascular,	así	como	
al acoplamiento muscular; por su parte, el pelo humano está en la periferia del 
organismo, pues pocas estructuras dependen de él. Desde esta perspectiva, la 
pertenencia	de	un	carácter	a	un	plan	corporal	no	está	definida	por	las	semejan-
zas	entre	las	formas,	sino	que	se	trata	de	una	propiedad	sistémica	que	depende	
de su integración en la red cambiante de interdependencias ontogenéticas y 
funcionales (Wagner y Laubichler 2004; Wagner 1989). 
En el marco de la evo-devo, e inspirándose en Riedl, Schwenk y Wagner 
han interpretado las constricciones en términos funcionales para dar cuenta de 
la estabilidad fenotípica (Schwenk y Wagner 2001, Wagner y Schwenk 2000). 
La	 integración	 conduce	 a	 ‘configuraciones	 evolutivamente	 estables’	 (CEE),	
sistemas de caracteres que cuya interacción produce la ‘función adecuada’. En 
este sentido, la estabilidad morfológica no depende ni de las propiedades va-
riacionales del sistema ontogenético ni de la constancia del medio, sino de las 
constricciones funcionales que limitan el universo de variación fenotípica. Desde 
esta perspectiva, las CEE tenderán a resistir las perturbaciones ambientales si no 
exceden el rango tolerado por la función del sistema, mientras, en caso contrario, 
los caracteres pueden liberarse inaugurando canales evolutivos alternativos. El 
concepto de burden,	en	definitiva,	da	cuenta	tanto	de	la	estabilidad	como	de	la	
‘evolucionabilidad’ de la forma.
la	correlación	entre	los	perfiles	orgánicos	y	las	exigencias	ambientales	fue	un	corolario	y	no	un	
explanandum ya establecido explicado por la selección natural.
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Todas las teorías que han investigado el rol de la integración funcional en la 
estabilidad de la forma implican una forma de selección natural muy distinta de 
la selección local característica del adaptacionismo: la selección estabilizadora 
interna,	que	ejercería	su	influencia	en	un	amplio	rango	de	entornos.	Una	de	las	
limitaciones principales de la aproximación funcional a la evolución morfológica 
procede precisamente de este ‘pesimismo’ sobre lo morfológicamente posible, 
que, en el caso de la evo-devo, se traduce en la imposibilidad de concebir ciertas 
novedades evolutivas:4 frente a la selección ambiental, “motor de la mutabili-
dad”,	la	selección	interna	se	considera	responsable	de	la	estabilidad	morfológica	
(Schwenk y Wagner 2001). 
La	recuperación	de	la	noción	cuveriana	de	organización5 y su aplicación 
a la comprensión de la dinámica evolutiva tiene dos grandes consecuencias de 
calado teórico:
En primer lugar, la inclusión de las demandas funcionales internas en la 
comprensión	de	la	dinámica	evolutiva	revela	una	diferencia	filosófica	fundamen-
tal que ha enfrentado a las perspectivas morfológica y funcional de la diversidad 
orgánica desde el siglo XIX. Como subrayara Balan, la dialéctica entre las 
visiones	teleológica	y	morfológica	de	la	diversidad	orgánica,	cristalizada	en	el	
célebre debate que enfrentó a Cuvier y Geoffroy en 1830, radica en las distintas 
concepciones de la legalidad que gobierna el morfoespacio (Balan 1979, pp. 
173-174): a la morfología pura le preocupan las ‘condiciones de manifestación’, 
es decir, aquellas condiciones puramente formales que permiten imaginar el 
universo de lo morfológicamente posible; la anatomía teleológica, apegada a lo 
empírico, describe las ‘condiciones de existencia’ que posibilitan a las formas 
orgánicas habitar el mundo. La anatomía cuveriana ignora, por tanto, la cuestión 
de una ciencia de las formas posibles y considera sólo las combinaciones actual-
mente existentes, es decir, las totalidades funcionalmente armónicas. Pues bien: 
en la evo-devo contemporánea encontramos una tensión semejante. Desde sus 
orígenes, la evo-devo ha aspirado a desvelar los mecanismos ontogenéticos que 
constriñen el universo de lo posible sobre el que operará la selección natural, 
una aproximación conceptualmente afín a la morfología pura decimonónica y 
la morfología teórica contemporánea. Al contrario, la perspectiva organicista en 
evo-devo, con un espíritu muy cuveriano, se empeña en comprender las formas 
que,	de	 facto,	 son	capaces	de	habitar	 el	morfoespacio.	Evocando	a	Leibniz,	
Gilbert (2000) lo plantea explícitamente en estos términos: si bien muchas 
4 	El	escepticismo	de	Cuvier	ante	el	evolucionismo,	de	hecho,	estaba	arraigado	en	razones	
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formas pueden existir desde la perspectiva del desarrollo, sólo aquellas que 
son mutuamente compatibles (es decir, aquellas que pueden integrarse en el 
organismo o causar un cambio compensatorio) existen de hecho.
Por otro lado, la noción de selección interna rompe con el dualismo entre 
el estructuralismo, centrado en las constricciones intraorgánicas, y el funciona-
lismo externalista característico de la Síntesis Moderna, dirigido a investigar la 
relación organismo-entorno. Desde la perspectiva de la evo-devo funcional, las 
constricciones y la selección no constituyen factores causales independientes, 
pues	la	selección	opera	en	el	fenotipo	no	sólo	una	vez	se	ha	completado	el	de-
sarrollo, sino a lo largo de toda su ontogenia (Schwenk y Wagner 2004); y no 
sólo porque los organismos deban sobrevivir también al entorno embrionario, 
sino también por la lógica interna que impone el ‘milieu intérieur’.
***
Nuestro análisis de los distintos programas de investigación que se dedican 
a estudiar el desarrollo y la evolución de las funciones orgánicas nos permite 
concluir que la distancia teórica entre la Síntesis Moderna y la evo-devo no 
puede interpretarse en términos de dos programas de investigación dirigidos a 
los distintos explananda de la función y de la forma. La dialéctica entre forma 
y función se revela, al contrario, una tensión interna a la propia evo-devo: al 
igual que en la primera mitad del siglo XIX se enfrentaron la morfología pura 
y	la	anatomía	fisiológica,	 la	evo-devo	contemporánea	está	dividida	entre	 los	
practicantes de una evo-devo morfológica y la todavía minoritaria evo-devo 
funcional.
Esta nueva evo-devo funcional implica una radical reconceptuación de 
la noción de función biológica. Por un lado, la incorporación de la noción de 
actividad a la investigación del desarrollo y la evolución de la forma ha dado 
lugar a dos nociones de adaptación que la distinguen del concepto darwinista de 
adaptación ecológica: tanto la adaptación resultante de la plasticidad ontogené-
tica como los efectos formativos del ejercicio de ciertas actividades biológicas 
en el desarrollo pueden dar lugar a adaptaciones evolutivas que no resultan de 
la dinámica reproductiva de los individuos que componen las poblaciones bio-
lógicas, sino de la dinámica interna de los propios organismos. Por otro lado, 
la incorporación de la noción de organización a la comprensión de la dinámica 
evolutiva tiene consecuencias de gran calado teórico. La investigación de las 
constricciones funcionales que limitan las combinaciones posibles de las partes 
introduce un enfoque internalista de las funciones que permite reformular la 
dualidad internalismo/externalismo. 
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